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云南 火焰 兰 的 花形 态 和 花药 发 育 的 胚胎 学 特征 


ERII, KBL, Rl, gums, D, E 
(1. 西南 林业 大 学 生物 多 样 性 保护 学 院 ， 昆 明 650224; 
2. 中 国 科学 院 西双版纳 热带 植物 园 园林 园艺 部 ， 云 南 动 腊 666300) 

摘 要 ， 关 于 珍稀 濒危 植物 火焰 兰 属 的 研究 资料 较 少 ， 该 文 以 云南 火焰 兰 为 研究 对 象 ， 通 过 
显微镜 和 石蜡 切片 技术 观察 了 它 的 花形 态 和 花药 发 育 胚胎 学 特征 。 结 果 表 明 : (1) 花形 态 
具有 以 下 分 类 特征 : 唇 办 三 裂 ， 花 距 不 明显 ; 合营 柱 圆柱 形 ; 花药 帽 紫 色 具 黄 条 纹 ; 花粉 团 
一 对 ， 由 黏 盘 及 黏 盘 柄 连接 。 (2) 花药 原 基 分 化 出 一 对 侧 生 花药 室 ， 每 个 花药 室 的 小 孢子 
圳 中 央 分 化 出 一 条 偏离 中 轴 的 不 育 隔膜 组 织 , 发 育 为 一 对 不 等 大 的 次 生 小 孢子 圳 ; 花药 成 熟 
时 ,由 于 不 育 隔 膜 组 织 降解 ,形成 两 个 深 裂 花粉 团 。(3) 发 育 完 整 的 花药 壁 有 5-6 层 , 为 “多 
层 型 ”花药 壁 ， 包 括 : 表皮 、2~3 层 药 室内 壁 、 中 层 和 绒 秸 层 ， 绒 秸 层 细胞 为 单 核 、 腺 质 型 。 
花药 成 熟 时 ， 药 室内 壁 发 生 纤维 状 加 厚 ， 花 药 室 在 远 轴 端 开裂 散粉 。 (4) 小 孢子 母 细胞 经 
同时 型 胞 质 分 裂 ， 形 成 正四 面体 和 左右 对 称 排 列 的 小 孢子 四 分 体 ， 小 孢子 保持 在 四 分 体内 ， 
经 有 丝 分 裂 发 育 为 2- 细 胞 型 的 四 合 花 粉 ， 排 列 紧密 ， 构 成 一 个 坚固 的 花粉 团 。 花 药 发 育 过 
程 中 ,未 观察 到 花粉 败 育 现象 。 结 合 现 有 资料 ， 该 文 分 析 了 云南 火焰 兰 的 花形 态 和 花药 发 育 
中 具有 分 类 学 意义 的 胚胎 学 特征 ， 为 火焰 兰 属 的 分 类 学 和 保护 生物 学 提供 了 新 资料 。 
关键 词 : 火焰 兰 属 ， 形 态 学 ， 花 药 团 发 育 ， 多 层 型 花药 壁 ， 小 孢子 发 生 和 雄 配子 体 发 育 
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Floral morphology and embryological features of anther 


development in Renanthera imschootiana 
WANG Yuecheng!, TAO Kaifeng!, ZHU Yong, ZHANG Jin!, LUO Yan?, LI Lu!” 


(1. Department of Biodiversity Conservation, Southwest Forestry University, Kunming 650224, 
China; 2. Department of Horticulture and Gardening, Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, 
Chinese Academy of Sciences, Mengla 666300, Yunnan, China) 

Abstract: There are few data on the rare and endangered orchids of Renanthera Lour. Floral 
morphology and embryological features of anther development in R. imschootiana were 
investigated to provide new evidence for taxonomy and conservation of Renanthera. The results 
were as follows: (1) Flowers were characterized by such distinct features as tri-lobed labium with 
an unconspicous spur, cylindrical column, purple anther cap with yellow stripes and a pair of 
deeply cleft pollinia connected by a well-developed stipe and a viscidium. (2) Anther primordium 
was differentiated into two lateral thecae containing two densely dyed microsporangia, and then, a 
sterile septum was formed longitudinally and unequally which divided each microsporangium into 
two jointly sub-microsporangium. The septum became absorbed during microsporogenesis and 
collapsed when anther ripened, resulting in a pair of deeply cleft pollinia. (3) The developed 
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anther wall comprised 5-6 layers, including an epidermis, 2-3 endothecium, a middle layer, and a 
tapetum, which conformed to the massive type. Tapetal cell was uni-nucleated and glandular. (4) 
Microspore mother cells underwent a simultaneous cytokinesis during meiosis resulting in the 
tetrahedral or isobilateral microspore tetrads. Finally, each microspore retained in tetrads and 
produced 2-celled pollen via mitosis. Pollen tetrads were compactly arranged, leading to a hard 
cleft pollinia in each thecae. No pollen abortion was observed during anther development. Some 
key floral and embryological features were discussed for taxonomy and conservation of 
Renanthera based on a comparative analysis with those of other orchids available. 

Keywords: Renanthera, morphology, pollinium development, anther wall of massive tape, 


microsporogenesis, male gametophyte development 


火焰 兰 属 CRenanthera) 隶属 于 兰 科 树 兰 亚 科 CEpidenroideae) 万 代 兰 族 (Vandeae) ， 
物种 数目 相对 较 少 , 仅 20 种 ， 主 要 分 布 于 东南 亚 和 热带 喜马拉雅 地 区 《〈 吉 占 和 等 ，1999) 。 
中 国有 3 种 , 地 理 分 布 较为 狭窄 ( 金 效 华 等 , 2019), 研究 资料 较 少 。 火 焰 兰 CR. Imschootiana? 
分 布 略 广 ， 见 于 中 国 的 云南 南部 、 广 西 和 海南 ， 以 及 缅甸 、 泰 国 、 老 挝 和 越南 〈 陈 心 启 等 ， 
1999, AXES, 2003; 金 效 华 等 ，2019) 。 云 南 火 焰 兰 〈R. imschootiana) 为 中 国 云南 特有 
种 ， 只 见于 模式 标本 产地 (越南 ) 和 中 国 的 云南 南部 〈 元 江 ) 〈 吉 占 和 等 ，1999) 。 近 年 来 
发 表 的 新 种 一 一 中 华 火 焰 兰 CR. sinica) 也 属 中国 特 有 种 ， 仅 分 布 于 云南 文山 〈 刘 仲 健 等 ， 
2003) 。 火 焰 兰 属 是 一 类 大 型 附 生 兰 ， 葵 长 、 有 具 人 攀附 性 ， 叶 片 革 质 ， 圆 锥 花序 或 总 状 花 序 ， 
具 多 灯 花 ， 花 大 、 花 色 鲜 红 或 橘 黄 或 带 斑 点 ， 形 似 火 焰 ， 拥 有 较 高 的 观赏 价值 〈 陈 心 启 等 ， 
1999) ， 现 已 出 现 一 些 人 工 杂交 园艺 品种 〈 罗 剑 球 等 ，2012; WERE, 2014) 。 
由 于 地 理 分 布 狭窄 、 野 生 居 群 和 标本 馆 馆 藏 稀少 ， 火 焰 兰 属 不 仅 被 收录 在 《濒危 野生 动 
CN 植物 种 国际 贸易 公约 一 附录 D) (http: //www. cites.org.cn) ， 还 被 列 入 《中 国生 物 多 样 性 经 
c2 色 名 录 一 高 等 植物 》【〔 杨 明 森 ，2013) 的 极 危 种 名 单 、《 国 家 重点 保护 野生 植物 名 录 》 CH 
na 家 林业 和 草原 局 农业 农村 部 ，2021) 和 《云南 省 极 小 种 群 保护 名 录 (2021 50 ) GEF, 
2021) 中 。 目 前， 关于 火焰 兰 属 的 地 理 分 布 、 居 群 结构 、 生 物 学 和 繁殖 生态 学 等 资料 相对 匮 
乏 〈 李 娟 等 ，2018) ， 吸 待 补充 。2014 一 2018 年 间 ， 野 外 调查 发 现 ， 云 南 火 焰 兰 在 云南 
元 江 有 两 个 居 群 点 ， 位 于 1 100 ~ 1200 m 海拔 范围 内 的 常 绿 阔 叶 和 落叶 混交 林 ， 附 生 在 栓 
ERK (Quercus variabilis) 和 毛 枝 青冈 (Cyclobalanopsis helferiana) 树 干 上 ， 共 有 12 株 ， 其 中 
只 有 一 株 更 新 幼苗 ， 为 衰退 型 种 群 ,认为 开花 而 坐果 率 低 是 其 濒危 的 直接 原因 〈( 李 娟 等 ， 
20180 。 因 此 ， 有 必要 开展 生殖 生物 学 和 传粉 生态 学 研究 。 
花形 态 和 人 花药 发 育 是 兰 科 传粉 生物 学 、 繁 育 系统 和 胚胎 发 育 的 主要 内 容 , 包括 传粉 综合 
{E Cpollination syndrome)  (Pansarin & Maciel, 2017; 黄 双 全 和 郭 友 好 ，2000; Zhang et al., 
2022) 、 花 药 成 熟 时 的 散粉 单元 (pollen dispersal unit) 的 分 化 〈Singer et al., 2008) 和 花药 
发 育 过 程 中 的 小 孢子 发 生 和 雄 配子 体 发 育 的 胚胎 学 特征 (Swamy, 1949; Rao, 1967; Sood, 
1989; Kant & Hossain, 2010; 张 锦 等 ，2019; 谭 庆 琴 等 ，2020;， 李 璐 等 ，2020) 。 这 些 特征 
在 兰 科 的 亚 科 、 族 、 亚 族 和 属 及 其 种 间 的 物种 分 类 和 系统 演化 方面 发 挥 着 重要 的 作用 
(Dressler, 1986, 1993; Freudenstein et al., 2002; Pridgeon et al., 2005; Freudenstein & Chase, 
2015; Mosquera-Mosquera et al., 2019) 。 国 产 火 焰 兰 属 的 3 种 植物 在 植株 形态 和 人 花 型 花色 方 
面 极 为 相似 ， 野 外 调查 时 极 易 混淆 〔 陈 心 启 等 ，1999; 吴征 锐 ，2003; 金 效 华 等 ，2019) 。 
刘 仲 健 等 (2003) 首次 描述 新 种 中 华 火 焰 兰 的 形态 特征 时 ， 重 点 比较 分 析 了 它们 的 花形 态 特 
征 ， 认 为 花序 、 花 色 与 唇 为 裂片 是 火焰 兰 属 物种 鉴定 的 关键 特征 。 有 研究 观察 了 产 自 马 来 西 
亚 的 贝 拉 火 焰 兰 〈R. bella) 在 人 工 栽培 条 件 下 的 生长 发 育 过 程 ， 为 火焰 兰 属 的 人 工 繁育 提 
供 了 新 资料 (Mohamad et al., 2020) 。 考 虑 到 花形 态 学 和 胚胎 学 的 重要 性 ， 且 关于 火焰 兰 属 
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的 研究 资料 较 少 ， 本 文 以 云南 火炮 兰 为 研究 对 象 ， 通过 解剖 镜 和 石蜡 切片 技术 观察 它 的 花形 
态 和 花药 发 育 的 胚胎 学 特征 ,结合 现 有 资料 ， 比 较 分 析 其 分 类 学 意义 , 为 该 属 的 物种 鉴定 和 
保护 生物 学 提供 新 资料 。 
1 材料 和 方法 

云南 火焰 兰 引 种 栽培 于 西南 林业 大 学 科研 教学 实践 基地 (云南 丰 春 坊 生 物 科技 有 限 公司 
兰花 种 质 资源 围 ) ， 正 常生 长 开花 ， 花 期 为 每 年 的 4 一 5 月 。2017 一 2020 ©, EAERI 
不 同 发 育 时 期 的 花蕾 和 开放 花 ， 固 定 于 50% 酒 精 ， 常 温 保存 。 取 新 鲜 开放 花 于 体式 显微镜 
(Leica M165 FC) 解剖 观察 ， 记 录 拍 照 它 的 唇 汰 、 合 蕊 柱 、 花 药 帽 、 花 粉 团 、 厅 盘 和 条 盘 
柄 等 花 结构 的 形态 、 颜 色 和 大 小 等 。 取 固定 后 的 花 董 材料 ， 按 形态 大 小 分 为 5 个 发 育 阶 段 ， 
每 个 阶段 取 5~10 条 ， 经 酒精 系列 胶水、 二 甲 茶 透明 、 温 蜡 包 埋 ， 常 规 石蜡 切片 (Leica RM 
2235) ， 切片 厚度 约 6-8 um; 铁 研一 苏 木 精 染色 ， 中 性 树脂 腕 封 片 〈 李 正 理 ，2006) , H 
王后 在 显微镜 下 观察 拍照 ， 用 图 像 编 辑 软 件 Adobe Photoshop 2020 排版 。 


2 结果 与 分 析 


2.1 花形 态 结构 
2.1 花形 态 结构 

云南 火焰 兰 为 大 型 附 生 草本 ， 开 花 时 ， 具 有 典型 的 腋生 总 状 花 序 ， 花 序 轴 纤 细 ， 多 分 枝 
(图 版 1: A), A 5-30 EE ek d C PERAMI IKEE, AREE; 两 枚 
Ms 是 形 ， 橘 红色 《图 版 1: 肉质 导 兴 小 而 三 裂 ， 侧 裂片 深 紫 ， 三 角形 、 先 端 锐 

BED. BTOB. E ua ei. (图 版 1: C~E) ; 中 裂片 外形 ， 
s. 先端 深 红色 ， 基 部 具 白 色 突 起 瘤 状 物 〈 图 版 1: F. GO , EDHE, RRE, K 
Zj2mm. AEH, KA 4-5 mm， 圆 柱 形 、 白 底 带 紫 红斑 块 ， 柱 头 腔 深 陷 ， 下 半 部 呈 半 
圆 形 ， 上 部 开口 处 有 深思 裂 缝 ， 构 成 铝 内 合拢 的 蕊 柱 芭 (图 版 1: D. GO o. EARRA 
半圆 形 ， 外 部 浅 紫 色 ， 内 壁 明显 分 割 为 两 室 ， 在 花药 开裂 花粉 团 释 放 后 花药 壁 残 留 组 织 (图 
版 1: H, D 。 每 个 药 室 有 一 枚 花粉 团 ， 不 等 大 深 裂 ， 远 轴 面 较 大 ， 近 轴 面 较 小 ， 由 白色 的 
细 圆 柱 形 秋 盘 柄 和 黄色 的 秋 盘 相连 接 ， 构 成 带 有 附属 结构 的 花粉 块 或 花粉 团 器 〈A 
pollinarium ) (图 版 1: J, KO 。 
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G 一 一 一 一 | 
A. 野外 植株 ， 示 腋生 总 状 花序 ，B. EREM; C-D. 带 有 层 浴 的 合营 柱 的 极 面 观 〈C ) 和 侧面 观 (D)， 
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示意 肉质 层 泊 三 裂 ， 侧 裂片 直立 ， 中 裂片 反 卷 ， 有 花 距 ，E，F. ESR, EHI ŒE) 和 极 面 观 F), 
示 中 裂片 基部 的 白色 肉瘤 消 状 突起 (E〉 和 侧 裂 片 的 基部 的 片 状 裙 片 (F，〉; G. 合营 柱 的 正面 观 ， 示 意 花 
ZEAR: H, L 花药 帽 的 背面 H) 和 内 壁 (ID ， 示 意 残留 的 花药 壁 ， J，K. 花粉 团 器 ， 一 对 不 等 
大 深 裂 花粉 团 由 黏 盘 和 黏 盘 柄 连接 而 成 ， 背 面 (JO 和 正面 K) 。a. 花药 ; ac. 花药 帽 ; c. Zik; ds. 背 
葛 片 ; 18. WEF; m. APR; o JE: p. 花粉 团 : pe. 468. s. RR: sk ERRA: sp. PB: 
st. 柱头 腔 ; v. hd. CLERI] mm) 


A. Plants in the wild, indicating the axillary raceme; B. Flowers in front views; C-D. Polar view (C) and side view 


(D) of the column with lip and spur, showing the erect lateral-lobes and the recurved mid-lobe; E, F. A labellum 
with three lobes, showing white ridges and laminar callis respectively at the bases of mid-lobe (E) and lateral lobes 


(F); G. A column in front view, indicating an anther cap and a stigma cavity; H, I. An anther cap in front (H) and 
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inside (I) views, indicating the debris of anther wall collapsed; J, K. A pair of pollinia attached with a viscidium 
and s tipe in back (J) and front (K) of views. a. Anther; ac. Anther cap; c. Column; ds. Dorsal sepals; ll. 
Lateral-lobes of lip; Is. Lateral sepals; ml. Mid-lobe of lip; o. Ovary; p. Pollinia; pe. Petals; s. Stipe; sp. Spur; st. 
Stigma cavity; v. Viscidium. (Scale bars = 1 mm) 

图 版 Y 云南 火焰 兰 的 植株 和 人 花形 态 特 征 


Plate I Plant and floral morphology of Renanthera imschootiana 


22 一 对 深 裂 花粉 团 的 发 育 模式 

早期 的 花药 原 基 分 化 出 面向 唇 辩 弯 曲 生 长 的 一 对 侧 生 并 列 花药 室 , 每 个 花药 室 分 化 出 一 
个 小 孢子 陡 ， 由 核 质 比 大 、 形 态 大 小 均匀 的 孢 原 细胞 组 成 (图 版 2: A. BO ， 继 而 分 化 为 
一 团 染 色 较 深 的 小 孢子 赛 和 一 条 染色 较 浅 的 不 育 隔 膜 组 织 〈 图 版 2: A, C, D). DARIK 
组 织 由 染色 较 浅 的 薄 壁 细胞 组 成 , 明显 区 别 于 细胞 分 裂 活 动 旺盛 、 染 色 较 深 的 小 孢子 母 细 胞 
(图 版 2: EO 。 它 从 近 药 隔 组 织 端的 小 孢子 宫 中 部 出 发 ， 沿 花药 室 纵 轴 方 向 延伸 生长 至 近 
药 室 小 孢子 塞 中部， 再 横 折 向 药 室内 侧 生长 ， 止 于 近 花 药 壁 的 $~ 6 层 小 孢子 母 细胞 处 ， 分 
化 为 一 条 横 折 弯曲 、 不 完全 贯穿 小 孢子 训 的 组 织 ( 图 版 2: CO ， 构 成 一 对 不 等 大 、 深 裂 的 
次 生 小 孢子 守 ( 图 版 2: CO 。 在 小 孢子 母 细 胞 减 数 分裂 期 间 ， 不 育 隔膜 组 织 靠近 小 孢子 母 
细胞 处 的 细胞 分 化 为 1 ~ 2 层 形态 较 小 、 近 圆 球形 单 细胞 核 的 内 绕 息 层 (图 版 2，E, F) 。 
从 小 孢子 四 分 体 到 雄 配 子 体 发 育 阶段 ， 每 个 花药 室 的 内 绒 息 层 和 不 育 隔 膜 组 织 细 胞 开始 降 
解 ， 形 成 空 队 ， 把 由 小 孢子 时 发 育 而 来 的 花粉 圳 分 裂 为 一 个 不 等 大 深 裂 的 花粉 团 ( 图 版 2: 
G, FED 。 因 此 ， 云 南 火 焰 兰 的 成 熟 花 药 里 ， 产 生 了 一 对 深 裂 的 花粉 团 ， 与 花形 态 解剖 观察 结 
果 一 致 ( 图 版 2: J, KO 。 


G m 7. on wa 


A, C, G, H 不 同 发 育 时 期 的 花药 横 切 面 ， 包 括 小 孢子 母 细胞 时 期 (A) 、 小 孢子 减 数 分 裂 期 (CO. I) 
孢子 四 分 体 时 期 (G) 和 2- 细 胞 型 四 合 花粉 期 D ， 示 早期 每 个 药 室 的 小 苞 子 囊 中 央 出 现 一 条 不 完全 贯穿 


的 不 育 隔膜 组 织 ， 花 药 成 熟 时 发 生 降解 
原 细 胞 时 期 (B) 和 小 孢子 母 细胞 时 期 D 示意 不 


HR ŒE) 和 内 绒 息 层 细胞 具 1~2 层 ， 为 单 核 〈 箭 头 所 指 ) 。 


办 ; ss. 隔膜 组 织 ; 


po. 花粉 团 。 


隔膜 组 织 发 生 ; E, F. 小 孢子 母 台 


ER. ARABI: B. D. 不 同 发 育 阶段 的 花药 纵 切 


E, AHE 


胞 时 


其 的 不 育 隔膜 


合营 柱 ; cn. 药 隔 组 织 ; ds. H); lip. JE 


A, C, G, H. Cross sections of an anther at different developmental stages, including microspore mother cell (A), 


microsporogenesis (C), microspore tetrads (G), and 2-celled pollen tetrads (H), indicating a pair of thecae bending 


toward a labium and an incomplete sterile septum differentiated, unequally dividing a micropsporangium, resulting 


a cleft pollinia due to its degradation; B, D. Longitudinal sections of an anther at primordium (B) and 


microsporogenesis (D), noting differentiation of a septum (B); E, F. Cell morphological features of a sterile 


septum at microsporogenesis,showing 1-2 layers of inner tapetum with uni-nucleated cells (Arrows indicated ). c. 


Column; cn. Connective tissue; ds. Dorsal sepals; lip. Labellum; ss. Sterile septum; po. Pollinia. 
图 版 II 云南 火焰 兰 的 一 对 深 裂 花粉 团 发 育 过程 


Plate II Development of a pair of deeply-cleft pollinia in Renanthera imschootiana 


23 多 层 型 花药 壁 发 育 


早期 的 花药 原 基 由 表皮 下 的 一 团 


原 细胞 分 化 为 初生 


发 育 为 内 、 外 次 生 


DES MGE 


由 外 至 内 分 别 为 : 


K, =) RÉ; 
母 细 胞 减 数 分 裂 期 
3: G~I) 。 
RERO 

开裂 散粉 提供 


了 基础 。 


同 缘 壁 细胞 (图 版 3: B) 。 


Je f CUR BA) fel 2 


胞 形成 〈 图 版 3: AD 。 


初生 周 缘 壁 细 


3: C) 。 


表皮 、2~ 3 ERRE, 
壁 发 育 类 型 为 “多 层 型 


1? (Massive tape) (Sood, 1989) 。 
中 层 细 长 ; 绕 息 层 圆 球形 、 具 单 核 、 为 腺 质 型 ( 氏 
间 ， 中 层 和 绕 息 层 出 现 降 解 ， 
在 雄 配子 体 发 育 


7 


到 小 孢子 母 细 胞 时 期 ， 发 育 
FEMRE E 


胞 通过 2 一 3 次 平 周 分 裂 ， 


版 3: D~F) 。 


此 时 ， 表 皮 细 胞 和 药 室 


表皮 下 的 孢 
相继 


为 完整 的 花药 壁 


"TES 
内 壁 细胞 增 


表皮 细胞 发 生 退 化 
至 2- 细 胞 花粉 时 期 ， 表 皮 逐 步 降解 ， 
出 现 明显 空 除 ，2 层 药 室 内 壁 细 胞 出 现 明显 环 状 加 厚 〈 图 


明显 残迹 ， 


版 3: E，F) 。 
， 呈 不 规则 锯齿 状 〈 图 版 


在 小 孢子 
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A-C. 早期 的 花药 壁 发 育 过 程 ， 示 表皮 下 的 孢 原 细胞 (A)〉; 经 过 平 周 分 裂 形 成 初生 周 缘 细 胞 B); 初生 
周 缘 细胞 再 经 历 一 次 平 周 分 裂 产生 两 个 子 细胞 ， 靠 外 的 为 外 次 生 周 缘 壁 细胞 ， 靠 内 的 为 内 次 生 周 缘 壁 细胞 
CC) ; D-F: 小 孢子 母 细胞 时 期 的 花药 壁 ， 示 内 次 生 周 缘 细胞 经 过 平 周 分 裂 ， 形 成 了 完整 的 花药 壁 ， 由 外 
向 内 分 别 为 : 表皮 、2~3 层 药 室内 壁 、 中 层 和 绒 秸 层 ; G-I， 雄 配子 体 时 期 的 花药 壁 ， 示 表皮 、 中 层 和 绒 秸 
层 发 生 降解 ， 药 室内 壁 发 生 纤 维 状 加 厚 。ep. 表皮 ; en. 药 室内 壁 ; ml. PE; osp. 外 次 生 周 缘 细胞 ，ppe. 
初生 周 缘 细胞 ，isp. 内 次 生 周 缘 细 胞 ，ta. REE. (A-F. 比例 尺 =20 ym; G-I 比例 尺 =10 um) 


A-C. The early stage of anther wall development, indicating archesporial cells under an epidermis (A) and the 


outer and the inner secondary parietal cells (B, C) formed by periclinal divisions; D-F. The developed anther 
wallat microsporogenesis, including an epidermis, 2-3 layers of endothecium, a middle layer, and a uninucleated 
tapetum; G-I. Anther wall at male gametogenesis, indicating epidermis, middle layer, and tapetum degraded, while 
fibrous thickenings occurred in endothecium. ep. Epidermis; en. Endothecium; ml. Middle layer; osp. Outer 
secondary parietal; ppc. Primary parietal cells; isp. Inner secondary parietal; ta. Tapetum. (A-F. Scale bars = 20 
um; H-I. Scale bars = 10 um) 

图 版 3 云南 火焰 兰 的 多 层 型 花药 壁 发 育 


Plate 3 Massive type of anther wall development in Renanthera imschootiana 


2.4 小 孢子 发 生 及 雄 配子 体 发 育 

早期 的 花药 原 基 表皮 下 包围 着 一 团 染色 较 深 的 孢 原 细胞 , 经 数 次 有 丝 分 裂 后 , 分 化 为 排 
列 紧密 、 核 质 比 大 的 小 孢子 母 细 胞 (图 版 4 AO 。 接 着 ， 小 孢子 母 细 胞 的 核 质 比 增 大 ， 明 
显 呈 多 边 形 ， 进 入 减 数 分 裂 [ 阶段 (图 版 4: B) ， 产 生 了 没有 子 细胞 壁 的 2 个 子 核 〈 图 版 
4: C) 。 随 着 发 育 的 进行 ， 两 个 子 核 同时 进行 下 一 步 分 裂 ， 构 成 了 保持 在 同一 个 细胞 壁 内 、 
排列 为 正四 面体 或 左右 对 称 的 4 个 子 核 (图 版 4 DO 。 然 后 ，4 个子 核 间 出 现 绒 痕 ， 同 时 
各 分 化 出 子 细胞 壁 ， 构 成 小 孢子 四 分 体 ， 排 列 方式 多 为 正四 面体 (图 版 4: E) ， 偶 见 左右 


对 称 型 〈 图 版 4: FO ， 未 见 其 他 排列 类 型 。 在 雄 配子 体 发 育 阶段 ， 小 孢子 四 分 体 没 有 从 胖 
用 质 中 释放 出 来 , 继续 通过 有 丝 分 裂 ， 形成 一 个 居中 的 大 营养 细胞 和 一 个 靠边 的 小 生殖 细胞 
(图 版 4: GO 。 最 后 ， 生 和 殖 细胞 被 吸入 营养 细胞 内 ， 构 成 了 2- 细胞 型 花粉 (图 版 4: ED 。 
4 个 成 熟 花 粉 保持 在 同一 肘 服 质 体 内 ， 形 成 了 四 合 花 粉 ， 排 列 紧密 ， 形 成 了 坚硬 的 成 熟 花 粉 
团 。 值 得 注意 的 是 ， 本 文 取 了 约 50 条 的 花 蔓 作为 实验 材料 ， 观 察 了 100 个 花药 室 的 发 育 ， 
均 未 观察 到 花粉 败 育 现 象 。 


A. f& o ZRLIEE SE 227) RUE i ETERU: B-F. 小 孢子 发 生 过 程 : 减 数 分 裂 工 前 期 B), RADR I 
前 期 (C) ， 减 数 分 裂 工 后 期 ， 注 意 2 个 子 核 之 间 无 子 细胞 壁 产生 箭头，D) ， 小 孢子 四 分 体 排列 方式 有 
左右 对 称 Œ) 和 正四 面体 F) 排列 ; G, H. 雄 配 子 体 发 育 过 程 ,小 孢子 保持 在 四 分 体内 继续 有 丝 分 裂 〈G， 
箭头 ) ， 形 成 小 的 生殖 细胞 和 大 的 营养 细胞 ， 发 育 形成 2- 细 胞 型 花粉 (H) o ge 生殖 细胞 ，ve. 营养 细胞 。 
(比例尺 =10 um) 

A. Archesporial cells divided into two daughter cells and differentiated as microsporocytes; B-F. Meiosis of 


c 


ur 


microspore mother cells: Prophase I (B); Prophase II (C); Anaphase II, noting absence of new cell wall of daughter 
cell (arrows indicated in D), and microspore tetrads with tetrahedral (E) and isobilateral (F)arrangements, G, H. 
Microspores retained in tetrads underwent a mitotic division (G, arrows indicated) and produced 2-celled pollens 
(H). gc. Germ cells; vc. Vegetative cells. (Scale bars = 10 um) 

图 版 4 云南 火焰 兰 的 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 发 育 


Plate 4 Microsporogenesis and male gametophyte development in Renanthera imschootiana 


3 讨论 与 结论 


本 文通 过 解剖 镜 和 石蜡 切片 技术 ， 从 花形 态 的 结构 组 成 和 花药 发 育 的 细胞 组 织 切 片 水 
F, 揭示 了 云南 火焰 兰 的 花形 态 特 征 和 花药 发 育 的 胚胎 学 特征 , 证 实 了 一 对 深 裂 花粉 团 的 形 
成 与 每 个 花药 室 小 和 抱 子 赛 中 央 的 一 条 不 完全 贯穿 的 不 育 隔 膜 组 织 的 分 化 和 降解 有 关 , 结合 现 
了 资料， 讨论 了 它们 的 分 类 学 及 保护 生物 学 意义 ， 有 具体 如 下 。 
3.1 可 用 于 火焰 兰 属 物种 鉴定 和 分 类 的 花形 态 特征 

首先 ， 本 文 支持 前 人 观点 ， 认 为 总 状 花序 的 着 生 位 置 、 花 色 和 层 办 裂片 特征 是 匡 
种 火焰 兰 属 植物 的 物种 鉴定 依据 ( 吉 占 和 等 ，1999; 刘 仲 健 等 ，2003; Chen etal., 200 
效 华 等 , 2019) 。 腋生 总 状 花 序 出 现在 云南 火焰 兰 和 中 华 火 焰 兰 , 对 生 总 状 花 序 见 于 火 ; 
花色 为 橘红 色 系 见于 云南 火焰 兰 和 火焰 兰 ， 花 色 浅 黄色 系 带 紫 红色 斑点 出 现在 中 华 火 焰 兰 
H. EIRE 3 个 种 中 均 3 裂 ,但 中 裂片 和 侧 裂 片 特征 在 种 间 差 异 明显 。 中 裂片 上 半 部 圳 状 球 
形 见 于 中 华 火焰 兰 ， 而 其 余 两 种 均 无 吉 状 结构 。 侧 裂片 为 直立 的 三 角形 且 基 部 具 一 对 平行 高 
裙 片 出 现在 云南 火焰 兰 中 ;方形 或 近 圆 形 见 于 火焰 兰 ; 卵 圆 形 或 披 针 形 出 现在 中 华 火 焰 兰 ( 刘 
仲 健 等 ， 2003) 中 。 本 文 观察 到 云南 火焰 兰 的 唇 办 中 裂片 和 侧 裂片 基部 的 各 有 3 枚 白色 肉质 
隆起 的 状 状 物 和 裙 片 状 腾 且 体 ， 在 其 余 两 个 种 里 均 未 有 详细 描述 ， 值 得 进一步 研究 。 

其 次 ， 本 文 认为 花粉 团 数 目 及 形态 、 黏 盘 与 和 蒜 盘 柄 特征 在 火焰 兰 属 和 种 间 变 化 明显 ， 
具有 重要 分 类 学 意义 。 火 焰 兰 属 所 在 的 树 兰 亚 科 具有 高 度 愈合 的 花粉 团 及 花粉 团 附 属 物 , 包 
括 : 花 药 帽 、 黏 盘 、 黏 盘 柄 和 花粉 团 柄 等 (Dressler, 1993; Singer et al., 2008; Mosquera-Mosquera 
et al., 2019) 。 然 而 ， 关 于 这 些 花 结构 特征 的 研究 在 火焰 兰 属 资料 很 少 〈 吉 占 和 等 ，1999; 
刘 仲 健 等 ，2003; Chen et al., 2009; SAUCE S, 2019) 。 本 文 利用 解剖 镜 观 察 了 云南 火焰 兰 
的 成 熟 花药 结构 ， 发 现 花药 开裂 时 ， We 深 裂 的 花粉 团 ， 由 近 圆 形 且 厚实 的 黏 
盘 粘 结 ， 而 且 该 特征 在 组 织 切 片上 也 得 到 验证 。 ， 这 与 现 有 资料 将 火焰 兰 属 描述 为 的 4 
o uL EL 
TUS, 1999) 。 同 时 ， 中 华 火 焰 兰 作为 新 种 发 表 时 ， 虽 没有 详细 描述 它 的 花粉 团 数目 和 形态 ， 
但 线 描 图 记录 了 其 具 一 对 不 等 大 的 花粉 团 ， 且 黏 盘 为 马鞍 形 〈 刘 仲 健 等 ，2003) 。 火 焰 兰 的 
花粉 团 形态 和 数目 不 详 ， 但 黏 盘 柄 被 描述 为 中 部 屈膝 状 〈 吉 占 和 等 ，1999) ,但 其 他 两 个 种 
的 黏 盘 柄 均 为 平 直 〈 刘 仲 健 等 ，2003) 。 因 此 ， 花 粉 团 形态 和 黏 盘 及 黏 盘 柄 等 细节 特征 在 火 
焰 兰 属 具 有 重要 分 类 学 意义 ， 需 要 对 其 花形 态 特征 进行 准确 的 描述 
3.2 花药 发 育 有 助 于 确定 指甲 兰 亚 族 的 多 样 的 花粉 团 类 型 
长 期 以 来 , 关于 花粉 团 形态 和 数目 在 树 兰 亚 科 , 尤其 是 指甲 兰 亚 族 不 同类 群 的 变化 及 
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分 类 学 意义 颇 有 争议 (Dressler, 1993; Freudestein et al., 2002; Chase et al., 2015) 。 这 主要 是 
由 于 一 些 物种 的 花粉 团 特 征 ( 孔 裂 ， 或 浅 裂 ， 或 深 裂 ) 的 位 置 较为 隐藏， 往往 藏 在 两 个 花药 
室内 壁 连接 处 ， 在 解剖 镜 下 也 不 容易 观察 清楚 而 造成 的 “ 误 判 ”。 例如; HEZ CPennilabium 
yunnanensis) 在 解剖 镜 下 为 一 对 全 缘 花 粉 团 , 但 组 织 切片 揭示 了 其 为 一 对 细 孔 裂 花粉 团 〈 李 
等 ，2020) 。Freudenstein & Rasmussen (1996) 通过 石蜡 切片 技术 ， 观 察 了 树 兰 亚 科 有 具 不 
同 花 粉 团 类 型 的 10 属 代 表 类 群 的 花药 发 育 过 程 ， 揭 示 了 2 个 、4 个 或 8 个 花粉 团 是 由 于 早 
期 花药 原 基 的 小 孢子 守 内 分 化 出 不 同 数目 (2, 40. 且 纵向 或 横向 排列 的 不 育 隔膜 组 织 将 其 分 
SU UENIT SE, 在 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 阶 段 被 吸收 而 降解 出 现 空 际 , 把 成 熟 花粉 宫 分 
制 为 不 同 数目 的 花粉 团 。 类似 研究 在 其 他 树 兰 亚 科 成 员 里 也 得 到 了 证 实 。 例 如， 具有 一 对 了 筷 
裂 或 浅 裂 的 花粉 团 是 在 花药 早期 分 化 出 一 条 不 完全 贯穿 小 人 息 子 夺 的 不 育 隔膜 组 织 (an 
incomplete sterile septum) 在 花药 成 熟 时 发 生 降 解 形成 空隙 而 造成 的 ， 见 于 美 冠 兰 (Eulophia 
hormusjii) (Bhanwra et al., 2003) . £025 (Cymbidium aloifolium) (Kantetal.,2013) 和 
大 花 万 代 兰 《Vanda coerulea) 〈 张 锦 等 ，2019) 。 而 竹 叶 兰 (Arundina graminifolia) 的 8 
个 花粉 团 是 花药 发 育 早 期 , 每 个 药 室 的 小 孢子 面 分 化 出 的 一 对 十 字 交 叉 的 不 育 隔 膜 组 织 ,， 且 
在 花药 成 熟 时 发 生 降 解 形成 空 除 ， 而 将 花粉 赛 分 隔 为 成 4 EREM AMER RSE, 
20200 。 本 研究 从 形态 结构 和 组 织 切片 水 平 揭示 了 云南 火焰 兰 的 花粉 团 数目 为 2 个, 时 一 对 
深 裂 花粉 团 ， 而 非 如 资料 所 记载 的 火焰 兰 属 具 4 个 花粉 团 〈 吉 占 合 等 ，1999) 。 因 此 ， 有 必 
要 通过 组 织 切 片 观 察 兰 科 花 药 发 育 过 程 中 不 育 隔 膜 组 织 分 化 的 数目 及 其 排列 位 置 , 以 及 它们 
在 成 熟 花药 阶段 发 生 降解 而 导致 的 花粉 团 形 态 和 数目 的 关系 〈 李 责 等 ，2020) 。 这 对 于 根据 
花粉 团 数目 和 形态 特征 来 探讨 万 代 兰 族 一 指甲 兰 亚 族 的 分 类 学 和 系统 学 具有 重要 启示 
(Freustein et al., 2002) 。 
3.3 兰 科 “ 多 层 型 ”花药 壁 发 育 模式 与 花粉 团 特征 密切 相关 
N 本 文 观察 到 云南 火焰 兰 发 育 完整 的 花药 壁 有 5-6 层 ， 属 于 “多 层 型 ”发育 类 型 (massive 
c2 type) (Sood, 19890 ， 有 具有 重要 的 分 类 系统 学 和 传粉 生态 学 意义 。 通 常 ， 被 子 植物 的 花药 
nu 壁 层 数 均 为 5 层 以 下 ， 可 归 为 4 种 花药 壁 发 育 类 型 ， 包 括 基本 型 、 单 子叶 型 、 双 子叶 型 以 及 


Fi 


g 简化 型 (Johri et al., 1992; 胡适 宜 ，2005) 。 然 而 ， 兰 科 的 花药 壁 层 数 在 亚 科 和 属 间 变 化 较 
PS 大 ， 不 仅 有 4 层 的 单子 时 型 (monocotyledonous type) ， 也 有 6~7 层 的 多 层 型 ， 值 得 收集 更 
e 多 资料 分 析 其 分 类 学 意义 。 在 拟 兰 亚 科 CKocyan & Endress, 2001) . HEF} (Swamy, 1949; 
Ghimire et al., 2020) 和 兰 亚 科 〈Sood, 1986; Sood, 1988; Kant & Goel, 2013) 的 一 些 物种 里 ， 
花药 壁 层 数 多 为 4 层 , 属于 单子 叶 型 。 然而, 在 树 兰 亚 科 , 花药 壁 层 数 既 有 4 层 的 单子 叶 型 ， 
也 有 多 达 6-7 层 的 多 层 型 。 例 如 ， 单 子叶 型 花药 壁 见于 原 沼 兰 属 (Malaxis) (Sood, 1992) 、 
^f (Dendrobium) (Gurudeva, 20160. 以 及 云南 巾 层 兰 〈 李 璐 等 ，2020) 。 多 层 型 花药 
壁 首次 命名 于 羊 耳 薪 届 (Liparis) (Sood, 1989) ， 后 来 陆续 见于 兰 属 (Cymbidium) (Kant 
et al., 2013) ~ m= (Spathoglottis plicata) (Sriyot et al., 2015) 、 美 冠 兰 属 (Bhanwra et al., 
2003) 等 。 其 中 ， 大 花 万 代 兰 (Vanda coerulea) 的 花药 壁 超过 7 层 ， 高 达 9 层 ( 张 锦 等 ， 
2019) ， 这 在 现 有 资料 里 较为 少见 。 关 于 多 层 型 花药 壁 ， 除 了 兰 科 的 树 兰 亚 科 外 ， 在 广义 夹 
竹 桃 科 CApocynaceae s. L) 也 有 报道 (Johri et al., 1992; 艾 静 等 ，2021) ， 例 如 马 铃 果 属 
(Voacanga) 的 花药 壁 普遍 为 8-9 层 ， 有 的 多 达 12~16 Æ (Maheshwari, 1971) 。 因 此 ， 
本 文 认 为 多 层 型 花药 壁 的 出 现 与 花粉 团 的 形成 在 兰 科 和 葛 芦 科 分 类 系统 与 传粉 生态 适应 性 
方面 具有 一 定 相 关 性 〈Endress,2016) ， 值 得 重视 。 
3.4 小 孢子 减 数 分 裂 的 胞 质 分 裂 方 式 和 小 孢子 四 分 体 排列 多 样 化 的 分 类 系统 意义 
本 文 观察 到 云南 火焰 兰 的 小 孢子 母 细 胞 经 同时 型 胞 质 分 裂 形成 正四 面体 和 左右 对 称 的 
小 孢子 四 分 体 ， 接 着 通过 有 丝 分 裂 形成 2- 细 胞 型 四 合 花粉 ， 构 成 坚固 致密 的 花粉 团 ， 
科 现 有 研究 结果 一 致 〈Johri etal., 1992) 。 在 兰 科 的 花药 发 育 过 程 中 ， 同 时 型 胞 质 分 裂 方式 
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比较 普遍 ， 见 于 大 部 分 兰 科 类 群 ， 如 构 兰 亚 科 的 构 兰 属 〈Sood & Rao, 1986) ， 树 兰 亚 科 的 
VK CGastrodia alata) CRIN, 1983) . i5 (Sriyot etal., 2015) 、 云 南 巾 唇 兰 〈( 李 
MA, 20200 和 人 竹 叶 兰 ( 谭 庆 琴 等 ，2020) 等 。 相 反 ， 连 续 型 胞 质 分 裂 方式 较 少 ， 出 现在 兰 


亚 科 的 眉 兰 属 (Ophrys) (Aybeke, 2012) 和 绥 草 
兰 亚 科 的 大 花 万 代 兰 〈 张 锦 等 ，2019) 等 。 关 于 胞 


lE (Spiranthes) 


(Kant et al., 2013) ， 树 


质 分 裂 方 式 的 系统 演化 意义 ， 已 有 研究 认 


为 同时 型 胞 质 分 裂 较为 常见 ， 是 被 子 植 物 的 祖 征 ， 而 连续 型 较为 少见 ， 属 于 衍 征 (Furness et 
al., 2002) 。 这 在 兰 科 所 在 的 单子 时 植 物 纲 或 天 门 冬 目 (Asparagales 
et al., 1997; Furness & Rudall, 1999) 。 因 此 ， 本 文 文 持 在 兰 科 系统 演 演 化 中 ， 同 时 型 胞 质 分 


) 均 有 类 似 的 观点 (Rudall 


RT ABOH I, 且 属 于 祖 征 。 值 得 一 提 的 是 ,同时 型 胞 质 分 裂 方式 也 见于 构 兰 亚 科 (Swamy， 


1949; Sood & Rao, 1986; Ghimire et al., 2020) 。 


本 文 观察 到 云南 火焰 兰 的 小 孢子 四 分 体 排列 形式 有 2 种 : 1E 
部 分 兰 科 的 特征 一 致 。 现 有 资料 报道 了 兰 科 的 小 孢子 四 分 体 排 丈 
多 达 5 种 ， 包 括 : 正四 面体 、 左 右 对 称 、 十 字 交 义 、“T” 型 和 线 型 
etal., 1992) 。 小 孢子 四 分 体 的 排列 方式 基本 与 花药 成 熟 时 


四 面体 和 左右 对 称 ， 这 与 大 
| 方式 多 样 ， 通 常 有 2 ~ 3 种 ， 


J 等 〈 胡 适宜 ，1982; ohri 


四 合 花 粉 的 排列 方式 保持 一 致 ， 


这 在 具有 花粉 小 块 的 兰 亚 科 (Kant & Arabaci, 2010; Kant et al., 2013) ) 和 具 坚 固 花 粉 团 的 树 兰 
20200 的 花药 发 育 过 程 中 得 到 证 实 。 结 合 
现 有 资料 ， 本 文 认 为 ,尽管 每 种 兰花 的 小 孢子 四 分 体 排列 形式 多 样 , 但 正四 面体 和 左右 对 称 


亚 科 ( 张 锦 等 ，2019; ERE, 2020; FI, 


最 常见 ， 这 也 是 兰 科 小 孢子 发 生 的 普遍 特征 之 一 。 


3.5 云南 火焰 兰花 形态 及 花药 发 育 的 保护 生物 学 意义 
本 文 发 现在 花药 发 育 过 程 中 , 云南 火焰 兰 的 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 发 育 均 未 出 现 花 粉 败 


育 现象 。 因 此 ， 认 为 前 人 提 到 过 的 云南 火焰 兰 的 野外 居 群 个 体 数量 少 〈 李 娟 等 ，2018) 的 原 
因 与 花粉 发 育 无 关 , 但 有 必要 从 胚珠 发 育 、 大 孢子 发 生 、 雌 配子 体形 成 以 及 双 受 精 后 的 胚胎 


和 种 子 发 育 等 方面 开展 生殖 生物 学 研究 , 为 理解 火焰 兰 属 的 繁殖 生物 学 和 濒危 机 制 提 供 新 证 


据 。 
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